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Come spiegare le forme dei viventi? 
Il concetto di constraint 
Per condensare in un’unica frase l’importanza 
teorica del constraint, possiamo considerare il 
concetto di variazione non isotropa come un 
sinonimo approssimativo del concetto di 
“vincolo”, là dove si afferma che i fattori interni 
limitano la libertà con cui la selezione naturale 
stabilisce e controlla la direzione del 
cambiamento evolutivo. 
S. J. Gould (2002), La struttura della teoria 
dell’evoluzione, Codice: Torino, p. 1279. 
Il concetto di constraint 
Vincoli ontogenetici 
Quella dei vincoli ontogenetici è una concezione teorica importante e 
di vecchia data sulla relazione esistente fra sviluppo ed evoluzione. 
L’idea che le regole dell’ontogenesi possano orientare o vincolare il 
corso dell’evoluzione può essere ricondotta a due origini. Numerosi 
evoluzionisti, soprattutto nella generazione immediatamente 
successiva a Darwin, assunsero posizioni antiselezioniste, e 
postularono l’esistenza di forze interne che orientassero l’evoluzione 
e producessero, a lungo termine, tendenze indipendenti dall’ambiente 
esterno. Questa non era una posizione difendibile; ma d’altra parte 
non lo è neppure il selezionismo estremo. 
Raff R.A. (1996), The Shape of Life, University of Chicago Press: 
Chicago, p. 428. 
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Allometria ed eterocronia 
evolution must be viewed not as a succession 
of ancestral adult forms, but as a succession 
of ontogenies. 
Brusca R.C., Moore W., Shuster S.M. (2016), 
Invetebrates. Third edition, 
Sinauer Associates: Sunderland, p. 202. 
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proper to vertebrae in a different ordinal 
position in the series. 
In all cases of development of a vertebra normally belonging to 
one region, in the likeness of a vertebra of another region, this 
change always takes place in vertebrae adjacent to the region 
whose form is assumed. For example, if one vertebra, normally 
cervical, bears ribs, it is always the last cervical ; if two cervicals 
bear ribs, they are the last two, and so on. No gaps are left. 
Homeotic Variation in the spinal column may occur by the assumption of 
(1) dorsal characters by a vertebra in the ordinal position of a cervical, 
(2) lumbar characters by a vertebra in the ordinal position of a dorsal, 
(3) sacral characters by a vertebra in the ordinal position of a lumbar, 
(4) coccygeal characters by a vertebra in the ordinal position of a sacral, 
or by the reverse of any of these. 
Omeosi 
Omeosi 
Ultrabithorax: un paio di ali 
soprannumerarie al posto dei bilancieri 
Antennapedia: un paio di 
zampe al posto delle antenne 
I geni Hox 
During ontogeny the above rules presumably result 
in each segment having a specific array of BX-C 
substances, at the right time, at the right place. 
Lewis, E.B. (1978), Nature 276:565-570. 
1. I geni sono disposti lungo il cromosoma nello stesso 
ordine in cui manifestano la loro espressione e la loro 
funzione lungo l’asse anteroposteriore dell’animale. 
I geni Hox 
1. I geni sono disposti lungo il cromosoma nello stesso 
ordine in cui manifestano la loro espressione e la loro 
funzione lungo l’asse anteroposteriore dell’animale. 
2. Di solito, a mano a mano che ci si sposta verso 
l’estremità posteriore, si trova espresso un maggior numero 
di geni. 
I geni Hox 
1. I geni sono disposti lungo il cromosoma nello stesso 
ordine in cui manifestano la loro espressione e la loro 
funzione lungo l’asse anteroposteriore dell’animale. 
2. Di solito, a mano a mano che ci si sposta verso 
l’estremità posteriore, si trova espresso un maggior numero 
di geni. 
3. La perdita della funzione genica porta alla perdita di 
strutture, oppure allo sviluppo di strutture anteriori dove 
avrebbero dovuto formarsi più strutture caratteristiche di 
regioni posteriori. 
I geni Hox 
1. I geni sono disposti lungo il cromosoma nello stesso 
ordine in cui manifestano la loro espressione e la loro 
funzione lungo l’asse anteroposteriore dell’animale. 
2. Di solito, a mano a mano che ci si sposta verso 
l’estremità posteriore, si trova espresso un maggior numero 
di geni. 
3. La perdita della funzione genica porta alla perdita di 
strutture, oppure allo sviluppo di strutture anteriori dove 
avrebbero dovuto formarsi più strutture caratteristiche di 
regioni posteriori. 
4. L’attivazione di geni, là dove essi dovrebbero essere 
disattivati porta allo sviluppo di strutture posteriori. 
I geni Hox 
1. I geni sono disposti lungo il cromosoma nello stesso 
ordine in cui manifestano la loro espressione e la loro 
funzione lungo l’asse anteroposteriore dell’animale. 
2. Di solito, a mano a mano che ci si sposta verso 
l’estremità posteriore, si trova espresso un maggior numero 
di geni. 
3. La perdita della funzione genica porta alla perdita di 
strutture, oppure allo sviluppo di strutture anteriori dove 
avrebbero dovuto formarsi più strutture caratteristiche di 
regioni posteriori. 
4. L’attivazione di geni, là dove essi dovrebbero essere 
disattivati porta allo sviluppo di strutture posteriori. 
5. Ogni gene omeotico contiene una singola sequenza 
homeobox e codifica una proteina DNA-legante sequenza-
specifica che agisce da fattore di trascrizione. 
I geni Hox 
6. La maggior parte dei geni omeotici viene trascritta nella 
stessa direzione, con gli estremi 5’ delle unità di trascrizione 
orientati verso l’estremità posteriore del cluster Hox. 
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I geni Hox nei cordati 
Il quattordicesimo gene Hox, 
Hox14, inizialmente ritenuto 
unico dell’anfiosso, è stato ora 
identificato anche nel celacanto 
(genere Latimeria) e nello squalo 
cornuto (genere Heterodontus). 
I geni Hox nei cordati 
Pascual-Anaya 
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gene materno (e zigotico), hunchback, 
che è invece attivato da bicoid. 
hunchback e bicoid specificano la 
parte anteriore dell’embrione. 
L’mRNA 
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parasegmenti. 
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parasegmenti. 
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sottostanti (vincoli ontogenetici) 
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Geni pair-rule nei vertebrati 
La rivincita 
di Geoffroy 
Palmeirim, I., et al. 
(1997), Cell 91:639-648. 
Geni pair-rule nei vertebrati 
La rivincita 
di Geoffroy 
Müller, M., et al. (1996), 
Development 122:2071-2078. 
Holland, L.Z., et al. (1997), 
Development 124:1723-1732. 
Espressione del gene 
AmphiEn (omologo di 
engrailed) nell’anfiosso 
Espressione del gene her-1 
(omologo di hairy) nel danio 
zebrato 
Risegmentazione anche nei vertebrati 
La rivincita 
di Geoffroy 
Omologie nell’intestino primordiale? 
La rivincita 
di Geoffroy 
Arendt, D., et al. (2001), 
Nature 409: 81-85. 
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Espressione ectopica del gene 






Espressione ectopica del gene Pax-6 









Kozmik, Z. (2005), 
Curr Opin Genet Dev 15:430-438. 
Averof, M., Patel, N.H. (1997), 
Nature 338:682-686. 
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Fritsch, M., et al. (2016) 
J Exp Zool 326B:89-104. 
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Fritsch, M., et al. (2015) 
BMC Evol Biol 15:151. 
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Fritsch, M., et al. (2015) 
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Colinearità violata 
E se l’animale non è metamerico? 
Omologie profonde nello sviluppo dei brachiopodi 
Vellutini, B.C, 
Hejnol, A. (2016), 
Sci Rep 6:32387. 
E se l’animale non è metamerico? 
Omologie profonde nello sviluppo dei platelminti turbellari 
Currie, K.W., et al. (2016) 
EvoDevo 7:7. 
Non facciamoci prendere la mano... 
Panganiban, G., et al. (1997) 
Proc Natl Acad Sci USA 94:5162-5166. 
Espressione di distal-less 
in vari metazoi 
...anche se... 
Nakamura , T., et 
al. (2016), Nature 
537:225-228; 








...gli stessi geni Hox 
regolano lo sviluppo 
dell’autopodio in 
pesci e tetrapodi! 
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Le leggi di von Baer 
(1792-1876) 
“(i) the more general characters of a large 
group of animals appear earlier in their 
embryos than the more special characters; (ii) 
from the most general forms the less general 
are developed, and so on, until finally the 
most special arise; (iii) every embryo of a 
given animal form instead of passing through 
the other forms, becomes separate from them;  Foglietti embrionali 
Notocorda 
Blastula 
Cellula uovo dei 
mammiferi 
Le leggi di von Baer 
(1792-1876) 
“(i) the more general characters of a large 
group of animals appear earlier in their 
embryos than the more special characters; (ii) 
from the most general forms the less general 
are developed, and so on, until finally the 
most special arise; (iii) every embryo of a 
given animal form instead of passing through 
the other forms, becomes separate from them; 
(iv) fundamentally, therefore, the embryo of a 
higher form never resembles any other form, 
but only its embryo” 




Cellula uovo dei 
mammiferi 
Lo stadio filotipico 
Abzhanov (2013), 
Trends Genet 29:712-722. 
Lo stadio filotipico è uno 
stadio conservato 
mediano dello sviluppo 
embrionale in cui il 
Bauplan è già stabilito e 
che è altamente 
conservato a causa della 
selezione naturali e/o di 
vincoli ontogenetici. 
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Stadio filotipico 
Lo stadio filotipico è uno 
stadio conservato 
mediano dello sviluppo 
embrionale in cui il 
Bauplan è già stabilito e 
che è altamente 
conservato a causa della 
selezione naturale e/o di 
vincoli ontogenetici. 
Kalinka et al. (2010), 
Nature 468:811-814. 
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Lo stadio filotipico 
Levin et al. (2012), 
Dev Cell 22:1101-1108. 
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Domazet-Lošo and Tautz (2010), 
Nature 468:815-818. Stadio filotipico 
Lo stadio filotipico 
Galis, F., and Metz, J.J. (2001), 
J Exp Zool 291:195-204. Stadio filotipico 
Lo stadio filotipico 
Yanai, I., et al. (2011), 
Dev Cell 20:483-496. Stadio filotipico 
Lo stadio filotipico 
Martín-Durán and Egger (2012), 
EvoDevo 3:7 
Stadio filotipico: 
specificazione degli organi (stadio 6) 
La transizione mediana dello sviluppo 
I geni attivi durante lo sviluppo embrionale possono essere divisi grossolanamente in 
tre categorie: attivi in una fase precoce, attivi in una fase mediana, attivi nell’ultima 
fase. La fase mediana prende il nome di transizione mediana dello sviluppo. 
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Lo stadio filotipico corrisponde 
con la transizione mediana dello 
sviluppo ed è il momento in cui si 
registra la massima diversità tra 
phyla nell’espressione genica. 
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Stadio filotipico 
Lo stadio filotipico corrisponde 
con la transizione mediana dello 
sviluppo ed è il momento in cui si 
registra la massima diversità tra 
phyla nell’espressione genica. 
Realtà dei phyla 
La storia degli animali come processo top-down 
Balavoine, G., et al. (2002), 
Mol Phylogenet Evol 24:366-373. 
1.  Considerando i 
cluster dei geni Hox 
si distinguono bene 
i due principali 
gruppi di metazoi 
protostomi già 
proposti sulla base 
dell’analisi del gene 
18S da Aguinaldo, 
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La storia degli animali come processo top-down 
Averof, M., and Akam, M. (1995), 
Nature 376:420-423. 
2. “La diversità dei bilateri [...] rappresenta 
un esteso insieme di modificazioni e 
armeggiamenti su un tema fondamentale 
fissato fin dall’inizio della storia” 
